Collaborative Cell Assemblies: Building Blocks of Cortical Computation by Reilly, Ronan
 	  	 
		  
    
 
    	
  	 
 
  	   
   

  	

    	        	 
     	  !  
 "      #

$%   &  
     	        	
	& 	  	   	  '' 
   	    &     	 
  	     	 
!
  	
 
	 


        	    
	    	         
      	      
          
           
           	   
            
	     	     
  	    ! "   
  	        
    #	    	   
      $ %%  %% 	
&  ' !()*+"        ,
          
   	     	  
 	         
       -  
   	  	 .#	  
      ! "  ,   	
 
  & 	   (   ) 
         
#     
  ,   	   Æ 	    $
 	 	         
   	  	     
     /     
#	           	   
    
     0  
         	  
   !         "    
         
          	    
   ,     
      	
    
   	 
  



1        %%  
     $    	 
 
      	   	  
          
          $
 !//"       $ 
          	
          	
  2     $    
         	  
	    $       	
       	    
$   	 
    $  	 
	    
     $   
	    //   $	 #   
 	   //        , 
//            2
 $              
3        4 
     	
          
   5      	   
           ,
 
       
   	  
 	        .
      	      
 , 	        
 
        3 

  	  % %          

  	
 


            
      $   ,  
    	      	 
 	        	  
	            
$    	   1 !()6)"    
      	  	   
   	       
    
            	 
 	          7 !()*8" 
          	   
   $   $	     
 $ 	   $  
        	 
$        	   
	           	 	
     	 !9 ()*+"  
        	 	    
  $    !  +:::"  #  
    	    #      
  	      #  
      	  	 

          	  $
       $     
    	        
	 	           
 !9 ());" .	 	    
 $       <   
        $, 
       	
      	       #
      $,     
            
             
. !())8" 	 #	          	
            	
   	     	   
    =  	  $  	
            2 
         %%  
            
 	            
  $   !. 1 >  
 ())8? /@  > -A  ? < 3	 > 9 ())*" ' 
     @  	    !
()66"        	    , 
	 =            
,          
    
    
	 	
 	
1        #     
4 =     	    	 	   
  0   $    

= 
 ,         	  
 
   	   	  
 
       0      
0      /	 	       
 $ %%    	      
   	   	   	    
 
         	  
         
    
   	        $ 
          	 
  
        	  
      	    #	 
             
#        	 #	 
    	     =   
    	    	  	 
 -    	      
    ?        
	 
=  	   $        
  	       	 	  
            
 	       
   

        
 

 

 

           
      ,  	 3 !()B*"  
    	   
  


<       	  
  	  
 %%    3 !())("  	   
 !   "  5 !"     
    ? !"   
 % %     ?  !"   
    	      
      !"     
  $        
 %$% 	  ! < ())("
2            
  	  5         
       	 
 	        !.
	 ()*6? 2 > 9			 ()**? 3	 ()))"     
      	  	 	   %%
   	     	 # 
      !7 ())8? 9 >  ())C"  
   	  0     
         / ,  
       0 	  
            
  $     	  
 $   	    
      . !())8"        
  	     	  	
       ,  	
  	   .   %$	%  

   	         
 . !())8"   !"       
 $   	        
$   !"       
   $ 	        
    
           
 
  	          
  	        
,     	  	    
         ! <@"  	
,  # 3        
          %%  
          
       	      
 	 D  D !())B"   	   
	           
	   =      
 ?           
          
        
.     	     
  D    5
         
          	
   #    	 	
 !D > D ())B? 8;"
D     	      
              
        ,   
  .#	    <@      
	 	          
   	      

         	 	 
   9
A
 !()))"  	    
  3       
    	 	   	   
        	  	
     /@   -A ! "    
    	  	     
            

	      	     	   

      	   
           
          	  
	     	 !/@  > -A
())) ("
 $      <@ !())("
 - 
         
      	      
  
          
  	 0        
   #           
       
 		


  	    
  	   %  
	%    	        
        
 	   	        	  
	  3 !()B*"  ,  	      
           
          
9A !()))"       
	   ,        
        !())("     
$   ,   	   ,   
	
=     	 4 . !())6" ,    
	   $      :C
      ::;     
(::    	   $   
             
          .   
         D   
    =    
    	 $   
    .@       
    #     
          $
	   	      
   $ 
    	 9A !()))"    
       	 .     
           
  9A@        
          1  
        	 
        
           
  	 9A?      
     =          
        	   	  
    	 	    / , 
         		  
           	 2
    ,       
           
      	    	  
	     	      	 
 	     	      
             
 %%    9      
      #	     	 
              
          #   
!	 7 E > 1()*)? . > 7 ())+? 1 ())B" 
              	
    ,          
	
3@         
     	      
   	    !3 ()B*"   
          
 .	         	    
	   .            
F  3  .    	    
           	  
 

              
  	    	     2 	 
 %%  
        
  	     	   
   
 

  		

2     	    
	  %%  	       
 
          
	 	  
       	 !G E 
 ()):"         
  	        	  
 	 
1 !())B"   	 	  	  
        	  G(  GC  
  
           
          	  
        G(   
	           
    	   	   
  '  GC    	   
            
    	  	 <	   
 	 	  GC    	   $
 	  G(   1 !())B"  5
           0 
    	   	 	  
  G( 3      	
     	   GC    
  	  GC     
 	 	       
G( !1 ())B? +;C"
   1       
 
            . 
   	          
	 	       
H      	    	   
   .   , #     
 0 	   ,        
              
0    	 	     1   G( 
GC            	  	
	  	     /    
	           
   I     I  
   	       1   
          #	
 	      ,   $ I  
            
  	
=            
$             
            
     %% ! . > 7 ()):"    
     =       	
	           	
       	      
 	   	       
  	 	   ! 	      	   "
E      	   
	           	  
	     	    	   /
            
      	   @ 

     ! 		

=  	     	 1    
       	$ 
2  
   !()))"      
    	    	     
	      
     
          	 
   5

         	  
	         	  I	
 1 	 	   	  	   
	  	  	  	  !
 >  ()))
 ;8"

 	   	   	 #   
 	  	 1    	  
      	$ %%   	
	 

             
       #	  
            
  
       	    
 	 
    	     
	    $  	    	  
   E ! 	 ())C" 
      
 $     	      $
 !<0 > 9 ()*)"       
       $      
	        =   
	$ 	         
   $       
  ,  ,      	 
	  $   	   
         	   
     $   	    
	         	  
   	 
   !()))"   	
 ,   	       $
      $       
 	  	    	 ,
            
     $   $   
 	    ! , ())(?  	  " 
   $       
        
     
   	         
      	      	  
 	  %%    $   
 
    	       $ 	
 2  , !())("     
	      
 	   
    (($;6        	
         	 
	           
5 !(" 
       	
  ?  !+"        
  , !())("    	 
		           
     	     
        
 ,
    	       $ 	 
   	 	     
       @ 1	
 
! 
 > 1 ()*;"  	      $
 	     5 !" ,  !"
 !" $   !"  =  	
   $        , 
    $       
    	 	     
  , 	  	     
    , /     ,   
          ,   
9        ,   0

=         
      	    ..  
     1 	 	 
    
 
	    

        5 !"    .. 
    	  !"      
,      2   
       	     
 ..  	    $     
       
      	$
        	 	 
   ,  $     
     1     , @
       		 
           	 
    .      , 
 
     *  	 &    
  	  	     
   
@          
 	   	  	       ,
/	  0        
    	  
 ..          
     Æ  
  /  
          
             
              
           	
  	  	       
! 1	 ()))    	   ,"  	 
..     
       
  $   
 	
	

   
         
  
       	 !.. " 
  
 ..   	   	 #  
   	    	 	 3 
          	
     $  %%  
    	  ..      
    	  	    
       	 	$ 
2         ,
      
	
$ *! #+,,+% 
! 
 -. 
  /!
  !0! 0 *!*! /  /!-! 1 ) )!/!! #+,,2%    	 
 	 !     	 2345262!
7 !8! 1 / $!8! #+,9,%! 	& ). 
 1 *! &
: . $
* #$5;%!
  )! $! #+,,+%!  & ! $  

+4,5<,

 ;!0! #+,,6%!   ! 
 *$. * /!

  ! #+,96%! -& 	 ! & : . /!

 /! =&  !1 ) >!! #+,,<%! $ " 	  
!  
! - 1 8!?!   #!% ?5   	  !

 *$. * /!

  $! #+,,2%!  . /     &  !

 *$. * /!

  @! 1 - 
! #+,,A% &    	 ! !
!  364532<!
  $!)! 1   0! #+,,%! 
  	  	   &
.   B 	& !  
! - 1 8!?!   #!% ?5
  	  ! 
 *$. * /  3A+5349!
@ 8! $! 1 / C!;! #+,99%! 
   . $
 ! 
  42+!
D 8!8! #+,66%!      !  *$.
0 *E!
D 
! *! - $! ( $! -! 1  ;! #+,9,%! F   
 G G 5HB & I  
!   445442!
D /! #+,,+%! ?   .     	 
 B " !     
 <4+5<,<!
D ! # %!   . $ 	 & 	  
B  !   
 !
0 )!@! #+,,%!     ! *  ?
  3232+!
0 8! #+,,+%! ) !  ;! )  ! #(!% /
  ! 0 8. (!
0  !F! #+,9%  B 	 ! & : .   !
 8!*! 1  (! #+,,,%! 0   .   
	   ! 8 	 
   +,5A!
- 8!0! #+,92%!  B 	 G  .  	  
	  	! $ )& 	 /  +35+<+!
- 8!$! ! #+,,2%!   ! 
 *$. * /!
FJ) 8!-! K $! # %! $   	    
!    !
/ )!(!#+,93%!   !  @. ;!0! @!
/ )! 1 D ! #(!% #+,,<%! *  ! 
 *$. * /!
/ ! *! #+,,4%!   	      !
0   !  )! !(! */ #(!% / 
    ! & : . / / ! 4445463!
/K @! #+,,,%! ;    !    
 3<45446!
) )!D! # %! F   & =   
. $   	 DJ !  
 !
) )!D!#+,,<%!     .    	
! $  )&  +5+9!
) ;! 1  ;!?! #+,94%! DJ . $ &  
  ! $ 	 / *  ) 

,,!
) D! #3AAA%!     "! /   *  
 ( 	   ? 0  	 $   
 D!
  $! #+,,,%! 
   & . (   5
 ! ?. 5>!
 0! #+,6,%!   	 G!  0!  #(!%   	
 ! 
 -. 
  /!
 ;! #+,,%! B 	        	
   !  
! - 1 8!?!   #!% ?5 
 	  ! 
 *$. * /  3A+5349!
 )!;! #+,,3%! 
  B   ! 
 
 	 3<A!
 ?!D! 1 *  *! #+,93%! &   !  8!  *!$!
D 1 * )!8!;! #(!% $ 	  ! 
 *$.
* / ! <,5<96!
> (  !
! 1 $ 
!0! #+,,A%! 	    
&       G!  !@! CB 8!?!   1 
!
? #(!% $      & ! & : . $
 / ! 4523!
